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elforganisatie is een algemeen fenomeen in de natuur, dat gevonden
wordt op alle niveaus van biologische organisatie, vanaf moleculen tot
aan ecosystemen. Theoretische studies voorspellen dat ecosystemen door
zelforganisatie in staat zijn hulpbronnen efficinter om te zetten in biomassa.
Ook zouden ze beter bestand zijn verstoringen. Het aantonen van deze
zogenaamde emergente eigenschappen is een behoorlijke uitdaging voor
de theoretische ecologie, maar het belang is groot. Klimaatsverandering
en menselijke ingrepen zoals visserij verstoren de ruimtelijke en structurele
organisatie van ecosystemen. Wellicht als gevolg daarvan vertonen veel
ecosystemen een grote en disproportionele afname van de draagkracht.
Begrip van de natuurlijke buffers in ecosystemen, zoals de mechanismen
van ruimtelijke zelforganisatie, is van cruciaal belang voor beheer en
bescherming van de natuur. In dit proefschrift, waar ik mosselbedden als
modelsysteem gebruik, bestudeer ik de mechanismen achter ruimtelijke
zelforganisatie en het effect daarvan op het functioneren van het ecosys-
teem. Mijn onderzoek behandelt patroonontwikkeling op verschillende
ruimtelijke schalen, en introduceert een nieuw theoretisch mechanisme voor
zelforganisatie, dat nog niet bekend is binnen de ecologie.
Ik heb op de eerste plaats onderzocht of en hoe de emergente
eigenschappen van ruimtelijke zelforganisatie afhangen van de specifieke
mechanismen van patroonvorming. In hoofdstuk 2, gebaseerd op
een combinatie van voorgaande onderzoeken en nieuwe experimentele
data, heb ik een alternatief mechanisme voorgesteld om zelforganisatie
in mosselbedden te verklaren. Dit nieuwe mechanisme kan dezelfde
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ruimtelijke patronen genereren als het oude, maar werkt heel anders door
op het functioneren van het ecosysteem. Het vorige model, waar mossels in
hoge dichtheden lagere verliezen lijden dan gesoleerde mossels, voorspelt
dat patronen leiden tot sterk verhoogde productiviteit en een kortere
hersteltijd na een verstoring. Wanneer patroonvorming wordt veroorzaakt
door het nieuwe mechanisme – verhoogde efficie¨ntie van voedselopname
boven op mosselbulten – zijn er slechts beperkte effecten van zelforganisatie
op het functioneren van het ecosysteem. Mijn resultaten tonen aan
dat het voorspellen van de emergente eigenschappen van ruimtelijke
zelforganisatie moeilijk is, als de mechanismen achter zelforganisatie niet
goed bekend zijn uit empirische studies.
Het mechanisme dat onderzocht is in vele studies van zelforganisatie, en
ook in hoofdstuk 2, volgt het activator-inhibitor principe, ontwikkeld door
Alan Turing in 1953. Regelmatige ruimtelijke patronen ontstaan door lokale
activatie in combinatie met inhibitie op lange afstand. In hoofdstuk 3 laat ik
zien dat een ander principe, gebaseerd op dichtheidsafhankelijke beweging
van organismen, een andere klasse van zelforganiserende patronen in
de ecologie kan verklaren. Dit principe wordt in de fysica fasescheiding
genoemd en gewoonlijk beschreven door de bekende vergelijking van Cahn
enHilliard. Uit laboratoriumexperimenten met zelforganiserende mossels
heb ik een empirische relatie afgeleid tussen de snelheid van beweging van
dieren en de lokale dichtheid. Door deze relatie te incorporeren in een
partie¨le differentiaalvergelijking, kon ik een model afleiden dat wiskundig
overeenkomt met de vergelijking van Cahn en Hilliard. Dit hoofdstuk opent
een nieuwe modelbenadering voor een type van ruimtelijke zelforganisatie
in ecologische systemen, waarvoor tot nu toe geen goed model beschikbaar
was.
In hoofdstuk 2 en 3 heb ik twee soorten zelforganisatie in mosselbedden
afzonderlijk bestudeerd. De ene vindt plaats op kleine ruimtelijke schaal
en wordt veroorzaakt door aggregatiegedrag; de andere vindt plaats op
grote ruimtelijke schaal en wordt veroorzaakt door de invloed van facilitatie
en concurrentie op de demografie. In echte mosselbedden komen beide
type van patroonvorming samen voor, waarbij het kleinschalige patroon
ingeweven is binnen het grootschalige. In hoofdstuk 4 bestudeer ik de
interactie tussen deze processen op twee organisatieniveaus. Ik heb een
individu-gebaseerd model ingebouwd in het model van hoofdstuk 2 voor
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de grootschalige patronen. Achtereenvolgens heb ik de zelforganisatie
door bewegingsgedrag en de demografische zelforganisatie uitgeschakeld.
Dit laat een opvallend effect zien van de interactie tussen verschillende
niveaus van biologische complexiteit op de veerkracht van het ecosysteem.
Complexere mosselbedden zijn minder kwetsbaar voor verstoringen,
veerkrachtiger bij verslechterende omstandigheden en minder gevoelig
voor kantelpunten. Als kantelpunten voorkomen dan veroorzaken ze
bovendien kleinere verschuivingen. Mijn analyse benadrukt dat com-
plexiteit op meerdere organisatorische niveaus (of ruimtelijke schalen)
een belangrijke bepalende factor kan zijn voor de veerkracht van zelf-
organiserende populaties.
In hoofdstuk 5 bestudeer ik het effect van ruimtelijke heterogeniteit op
de emergente eigenschappen van zelforganisatie. Bestaande modellen gaan
uit van een constante omgeving bij het berekenen van die eigenschappen.
Ik toon aan dat het grootschalige effect van mossels op hun milieu
deze voorspelde eigenschappen significant verandert. Mijn model houdt
rekening met de getijdestroming die gesuspendeerde algen, de belangrijkste
voedselbron voor de mossels, aanvoert vanaf de zeewaartse rand van het
bed. Door het filteren van de mossels worden de algen geleidelijk uitgeput
naarmate het water over het domein stroomt. Het model voorspelt een
afname in mosselbiomassa en een verandering in de patroonvorming vanaf
de inkomende rand van het bed naar het centrum. Dit komt overeen met
veldobservaties. Modelanalyse toont verder een fundamentele verandering
in het functioneren van het ecosysteem als rekening wordt gehouden met de
uitputting van algen. Er wordt, onafhankelijk van de parameterinstellingen,
nooit een toename van de productiviteit voorspeld; de hoeveelheid mossels
bij evenwicht wordt geheel bepaald door de aanvoer van algen. Er worden
verder geen alternatieve stabiele toestanden gevonden, die wel in potentie
aanwezig waren in het originele model. Mijn bevindingen benadrukken
het belang van het meenemen van een realistische milieucontext wanneer
de emergente eigenschappen van zelforganiserende ecosystemen worden
onderzocht.
In hoofdstuk 6 tenslotte, geef ik een overzicht van recente studies die
patroonvorming bestuderen op basis van beweging van organismen. Deze
studies belichten de brede toepassing, in een breed scale van ecologische
omstandigheden, van het nieuwe principe voor patroonvorming dat ik heb
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beschreven in hoofdstuk 3. Dit zogenaamde principe van fasescheiding
van Cahn en Hilliard is onbekend in de ecologie. Ik heb een heuristische
procedure ontwikkeld die uitlegt hoe dit bewegingsprincipe regelmatige
patroonvorming genereert, en hoe dit getest kan worden in een experi-
mentele opzet. Mijn studie belicht dat gedragsprocessen zoals beweging,
zowel op zich zelf en in samenwerking met demografische processen, een
belangrijke bepalende factor kunnen zijn van de ruimtelijke complexiteit
van ecosystemen.
Ondanks de aandacht die ruimtelijke zelforganisatie in de ecologie
heeft gekregen sinds de jaren 1990, concludeer ik dat het nog steeds
ontbreekt aan een goed begrip van hoe zelforganisatie het functioneren van
ecosystemen benvloedt. Mijn onderzoek verdiept het inzicht in het effect
van patroonvorming op productiviteit en veerkracht van mosselbedden.
Mosselbedden zijn natuurlijk maar e´e´n voorbeeld van een zelforganiserend
ecosysteem; vele andere voorbeelden zijn wereldwijd bekend. Mijn studie
geeft desondanks een interessant perspectief op het belang van natuurlijke
ruimtelijke complexiteit voor het functioneren van ecosystemen in het
algemeen. Veel nader onderzoek zal nodig zijn om te weten te komen of,
en in hoeverre, de huidige conclusies kunnen worden toegepast in andere
ecosystemen.
